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 Resumé 
 
Den invasive rødalge Gracilaria vermiculophylla stammer oprindeligt fra Asien men har 
bredt sig til USA og Nordeuropa, herunder Danmark, hvor den blev registreret første gang i 
2003. Få år efter sin introduktion er den i flere områder blevet dominerende i forhold til 
andre algearter. Formålet med dette projekt var at undersøge den hypotese, at G. 
vermiculophyllas succes som invasiv art kan tilskrives en kombination af r- og K-strategiske 
træk, som giver algen en konkurrencemæssig fordel i forhold til hjemmehørende algearter. 
G. vermiculophylla har relativt høje vækstrater, hvilket er typisk for r-strateger. I projektet 
blev det undersøgt, om den endvidere er særligt effektiv til at optage næringsstoffer (nitrat, 
ammonium og fosfat) i forhold til sine behov, hvilket er typisk for K-strateger. I en række 
forsøg blev optagelseshastigheder målt som funktion af substratkoncentrationer af de tre 
næringsstoffer, og disse data blev sammenholdt med upublicerede data fra tidligere udførte 
forsøg, hvor vækstrater blev målt som funktion af nitrogen- og fosforindholdet i algevævet. 
På baggrund af de to datasæt blev G. vermiculophyllas vækstrate bestemt som funktion af 
eksterne næringsstofkoncentrationer, og resultaterne blev sammenlignet med tilsvarende 
data for en række hjemmehørende algearter. Det kunne konkluderes, at G. vermiculophylla 
kræver relativt høje eksterne koncentrationer af alle tre næringsstoffer, men i særdeleshed 
af nitrat, når dette er den eneste nitrogenkilde, for at kunne opretholde maksimal vækst. 
Der er således ingen indikation for, at Gracilaria vermiculophylla er særligt effektiv til at 
optage næringsstoffer, og undersøgelserne giver dermed ikke anledning til at bekræfte 
hypotesen. 
 
 
Abstract 
 
The invasive red alga Gracilaria vermiculophylla has its origins in Asia, but in recent years it 
has spread across the USA and Northern Europe, including Denmark, where it was first 
registered in 2003. Few years after its introduction it has become the dominant species in 
several areas. The aim of this project was to investigate the hypothesis that the success of G. 
vermiculophylla as an invasive species can be attributed to a combination of r- and K-
strategic traits giving the alga a competitive advantage over native species. G. 
vermiculophylla has relatively high growth rates, which is typical for r-strategists. In the 
project it was investigated whether in addition G. vermiculophylla is efficient in taking up 
nutrients (nitrate, ammonium and phosphate) relative to its requirements, which is typical 
for K-strategists. In a series of experiments uptake rates were measured as a function of 
substrate concentrations of the three nutrients, and the data were combined with 
unpublished data from previous experiments, in which growth rates were measured as a 
function of nitrogen and phosphorus content in the algal tissue. On the basis of the two sets 
of data, the growth rate of G. vermiculophylla was determined as a function of external 
nutrient concentrations, and the results were compared to similar data for a number of 
native species of algae. In conclusion it was found that G. vermiculophylla needs relatively 
high ambient concentrations of all three nutrients, but of nitrate in particular, when this is 
the only source of nitrogen, to sustain maximum growth. Hence there is no indication that G. 
vermiculophylla is particularly efficient in taking up nutrients, and hence the results of this 
project do not support a confirmation of the hypothesis. 
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1 Indledning 
Dette projekt har til formål at undersøge årsager til rødalgen Gracilaria vermiculophyllas 
succes som invasiv art i Danmark. Tidligere studier har antydet, at algen er robust over for 
lav næringsstoftilgængelighed (Nejrup & Pedersen, 2010; Thomsen & McGlathery, 2007) og 
desuden har relativt høje vækstrater (Raikar et al., 2001). Det har ført til den hypotese, at G. 
vermiculophylla har høje næringsstofoptagelsesrater i forhold til sine behov og derfor er i 
stand til at opretholde optimal vækst selv ved lave næringsstofkoncentrationer. I 
kombination med høje vækstrater kan det give G. vermiculophylla en konkurrencemæssig 
fordel i forhold til hjemmehørende arter, og dermed være en del af forklaringen på dens 
stigende udbredelse.  
 
Derfor undersøges kinetikken for G. vermiculophyllas optagelse af nitrogen og fosfor 
eksperimentelt og de fundne optagelsesrater sammenholdes med data for algens 
næringsstofbehov. På denne baggrund bestemmes det, hvordan G. vermiculophyllas 
vækstrate afhænger af næringsstofkoncentrationen i det eksterne miljø , og resultaterne 
sammenlignes med en række hjemmehørende algearter. Dette projekt er en del af et større 
studium af M. F. Pedersen, der har stillet upublicerede data, for sammenhængen mellem 
vækst og næringsstofindhold i vævet, til rådighed. 
1.1  Invasive arter 
Når organismer introduceres til fremmede miljøer, bukker størstedelen under, men nogle 
er i stand til at tilpasse sig de nye betingelser. En art, der overlever og reproducerer sig i et 
fremmed økosystem, kan kategoriseres som etableret (Williamson, 1996). Hvis den breder 
sig i et omfang, der fører til negative miljømæssige og/eller økonomiske konsekvenser, 
kaldes arten invasiv (Executive Order 13112, 1999). Invasive arter kan have stor negativ 
effekt på det modtagende økosystems biodiversitet (Schaffelke et al., 2006; Ruiz et al., 
1997), idet de i nogle tilfælde kan udkonkurrere de hjemmehørende arter (Mooney & 
Cleland, 2001; Nejrup & Pedersen, 2010; Pedersen et al., 2005).  
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Invasive arter er blevet mere og mere udbredte i marine økosystemer (Ruiz et al., 1997) og 
studier har vist, at hundredvis af invasive marine arter er blev introduceret som følge af 
menneskelig aktivitet. Dumpning af ballastvand regnes for at være én af de vigtigste 
spredningsmekanismer (Ruiz et al., 1997), men også begroning på skibsbunde, transport og 
dyrkning af skaldyr og udslip af arter fra akvarier til det naturlige miljø er kendte årsager til 
introduktioner (Coles et al., 1999; Ruiz et al., 2000; Hewitt et al., 2004). Invasive 
makroalgearter kan udgøre en trussel for biodiversiteten i det modtagende miljø både 
direkte og indirekte. Dels kan de få overtaget over de lokale makroalger i konkurrencen om 
plads, næringsstoffer og lys (Ruiz et al., 1997). Hvis antallet af makroalgearter dermed 
falder, kan det videre føre til en reduktion i antallet af marine dyrearter, der er afhængige af 
makroalgerne som fødekilde, yngleplads, grobund og/eller skjulested. Positive effekter af 
introducerede arter er dog også blevet observeret, i tilfælde hvor den nytilkomne algeart 
har kunnet opfylde de førnævnte behov for et antal marine dyrearter og dermed skabt 
grundlag for en stigning i biodiversiteten (Nyberg et al., 2009; Thomsen, 2010; Thomsen et 
al. 2011). 
1.2 Gracilaria vermiculophylla 
Rødalgen Gracilaria vermiculophylla er en invasiv art fra Asien (Tseng & Xia, 1999), der blev 
registreret i Danmark første gang i 2003, i Horsens Fjord (Thomsen et al., 2007). G. 
vermiculophylla menes at være introduceret i både USA og Europa (Frankrig) (Mollet et al., 
1998) via østersimport i 1990’erne, og herfra have bredt sig videre til blandt andet 
Danmark (Nyberg et al., 2009; Thomsen et al., 2007). 
 
G. vermiculophylla (Figur 1) er en flerårig alge, oftest 10-30 cm lang, og består af 
uregelmæssige forgrenede runde ”tråde” med en tykkelse på 2-4 mm i diameter. Den 
varierer i farve fra gulgrøn til rødbrun, afhængig af lysforhold (Nyberg et al., 2009; Rueness 
& Steen, 2004). Algen vokser oftest på lavt vand (<2 m dybde (Thomsen et al, 2007)), på 
mudder og fint sand, sammen med ålegræs og Ulva-arter. Den findes ofte fasthæftet på sten 
og muslingeskaller, tildækket af sand og mudder (Bellorin et al., 2004). Den vokser gerne  i 
store ”algemåtter” bestående af adskillige sammenviklede individer (Rueness & Steen, 
2004).  
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Figur 1: Gracilaria vermiculophylla. Fra www.SeaweedAfrica.org (2013). 
G. vermiculophylla spreder sig relativt hurtigt (Nyberg et al., 2009; Freshwater et al., 2006), 
og er allerede få år efter sin introduktion den mest udbredte algeart i flere af de invaderede 
områder (Thomsen et al., 2007; Nyberg et al., 2009). 
 
Gracilaria vermiculophylla har karakteristika, der betragtes som værende vigtige i forhold 
til algens succes som invasiv art (Weinberger et al., 2008). Den er relativt hurtigtvoksende 
(en vækstrate på 22,32 % d-1 er målt i individer fra Japan (Raikar et al., 2001)), kan 
rekruttere fra sporer i nye områder og vokse fra fragmenter (Rueness, 2005; Nyberg et al., 
2009; Thomsen et al., 2007). Den er tolerant over for miljømæssige stressfaktorer såsom 
udtørring, græsning og varierende næringsstofkoncentrationer, lysforhold og temperatur 
(Yokoya et al., 1999; Rueness, 2005; Nyberg et al., 2009; Thomsen & McGlathery, 2007; 
Nejrup & Pedersen, 2010) samt vekslende salinitet (Yokoya et al., 1999; Raikar et al., 2001; 
Rueness, 2005; Nyberg et al., 2009; Thomsen et al., 2007; Nejrup & Pedersen, 2012) og kan 
derfor vokse i fjorde og brakvandslaguner (Rueness, 2005; Thomsen et al., 2007).  
 
Den økologiske effekt af introducerede arter i marine økosystemer er kun forstået i 
begrænset omfang, og der er observeret både positive og negative effekter på den lokale 
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flora og fauna som følge af Gracilaria vermiculophyllas introduktion (Nejrup et al., 2013). I 
flere danske fjorde er G. vermiculophylla blevet den mest dominerende makroalge, idet den 
har erstattet hurtigtvoksende algearter, såsom arter fra Ulva-slægten (inklusive de arter, 
der tidligere blev klassificeret som Enteromorpha) og Chaetomorpha-slægten, og i andre 
tilfælde har den erstattet langsomtvoksende arter såsom Fucus vesiculosus (Nejrup & 
Pedersen, 2010). Nejrup et al. (2012) undersøgte præferencerne af tre forskellige græssere, 
der er almindelige i Nordeuropa og fandt, at de fleste hjemmehørende algearter blev 
foretrukket som føde frem for Gracilaria vermiculophylla. 
 
Til gengæld fandt Nyberg et al. (2009) ingen negative effekter af introduktionen af 
Gracilaria vermiculophylla på de hjemmehørende arter eller populationer langs den svenske 
vestkyst. Undersøgelsen viste tværtimod, at mere end ti phyla af hjemmehørende dyrearter 
drog fordel af G. vermiculophylla, enten som levested, til at søge tilflugt fra rovdyr i, som 
fastgørelsessubstrat eller som fødekilde (Nyberg et al., 2009). Derved var algen 
medvirkende til at øge biodiversiteten i området. Tilsvarende fandt Thomsen (2010) en 
positiv effekt af G. vermiculophylla i Snaptun Havn, Danmark, hvor algen udgjorde et 
levested for især snegle og muslinger. 
 
Hvis G. vermiculophylla bliver ved med at brede sig og store algemåtter akkumuleres, vil der 
dog være risiko for et skift i algesamfundets struktur, da Gracilaria vil kunne lægge sig over 
ålegræs- og Fucus-bede, som vil komme til at lide under lys- og iltmangel (Nyberg et al., 
2009). På samme måde er det set, at G. vermiculophylla kan kvæle østerssamfund (Thomsen 
& McGlathery, 2006).  
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2 Teori 
I de følgende afsnit gennemgås udvalgt teori, som har relevans for forståelsen og 
tilrettelæggelsen af eksperimenterne samt den efterfølgende databehandling og diskussion. 
2.1 r- og K-strateger 
I teorien om r- og K-selektion karakteriseres organismer i forhold til deres livsstrategier. 
Parametrene r og K stammer fra ligningen for logistisk vækst, som beskriver en populations 
udvikling: 
 

dN
dt
 rN (
K  N
K
) 
 
N er populationens størrelse, t er tid, r er vækstraten per capita, og K er den øvre grænse for 
vækst. K-parameteren kaldes også bærekapaciteten, fordi det er et udtryk for, hvor stor en 
population levestedet kan understøtte. r-selektion er den form for naturlig selektion, som 
primært forekommer i hurtigtvoksende populationer i ustabile eller nyligt koloniserede 
miljøer, hvor der kun er ringe interspecifik konkurrence. I sådanne miljøer når 
populationen sjældent op i nærheden af den øvre grænse for vækst. Den befinder sig 
størstedelen af tiden på den stigende del af vækstkurven, som er karakteriseret ved 
vækstraten r. De arter, der trives under sådanne forhold, kaldes r-strateger. Det er typisk 
små, hurtigtvoksende og kortlivede arter med en høj reproduktionsrate, som ikke har 
udviklet nogle særlige konkurrence- eller forsvarsmekanismer. K-selektion forekommer i 
mere stabile miljøer med både intra- og interspecifik konkurrence, hvor populationen 
størstedelen af tiden befinder sig tæt på den øvre grænse for vækst. K-strateger er derfor 
typisk større og længerelevende arter med langsommere vækst, lavere reproduktionsrater 
og relativt veludviklede konkurrence- og forsvarsmekanismer (Krebs, 2009). 
2.2 Næringsstofoptag hos alger 
Alger har, ligesom planter, behov for en række næringsstoffer til fotosyntese og vækst. I 
havet er nitrogen oftest det begrænsende næringsstof, efterfulgt af fosfor. De vigtigste 
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kilder til nitrogen er ammonium (NH4+) og nitrat (NO3-), mens fosfor hovedsageligt optages 
som orthofosfat (PO43-) (Lobban & Harrison, 1994).  
 
En alges udnyttelse af næringsstoffer bestemmes af dens næringsstofbehov samt dens evne 
til at optage, oplagre og recykle næringsstoffer. De fire elementer betegnes under ét som 
algens næringsstofhusholdning og er kort beskrevet i Tabel 1.  
 
Tabel 1: De fire elementer, som dækkes af begrebet næringsstofhusholdning. Tilpasset efter 
Pedersen (1993). 
Behov 
Næringsstofbehovet er afgørende for, hvor 
meget næringsstof algen skal tilføres for at 
kunne opretholde optimal vækst. Behovet 
bestemmes af vækstraten samt algens krav 
til næringsstofkoncentrationer i vævet. 
Optagelse 
Behovet for næringsstof skal dækkes gennem 
optagelse fra det eksterne miljø. Evnen til at 
sikre tilførslen af næringsstoffer bestemmes 
af, hvor effektivt algen kan optage 
næringsstoffer, samt i hvilket omfang den kan 
anvende alternative næringsstofkilder. 
Oplagring 
Alger kan udjævne uligevægt mellem 
behovet for og tilførslen af næringsstoffer 
ved at opbygge intracellulære 
næringsstoflagre i perioder med høj 
næringsstoftilgængelighed. 
Recykling 
Næringsstoffer kan recykles, både i det 
enkelte individ og inden for en population, 
hvorved behovet for tilførsel af næringsstoffer 
fra det eksterne miljø mindskes.  
 
2.2.1 Næringsstofbehov 
En alges næringsstofbehov bestemmes af dens vækstrate og krav til næringsstofindhold i 
vævet. Vækstraten påvirkes af adskillige miljømæssige faktorer såsom lys, temperatur og 
næringsstoftilgængelighed. I dette projekt interesserer vi os først og fremmest for 
sidstnævnte. Vækstraten er altså til dels en funktion af koncentrationen af næringsstoffer i 
det eksterne miljø, men af årsager, som vil blive forklaret i de efterfølgende afsnit (2.2.3 og 
2.2.4), er der en mere direkte sammenhæng med næringsstofindholdet i vævet. Vækstraten 
øges med stigende næringsstofindhold, indtil den maksimale vækstrate (max) er nået. Det 
kritiske næringsstofindhold (QC) er det, som er nødvendigt for at opretholde maksimal 
vækst, mens det minimale krav til næringsstofindhold i vævet (Qmin) sætter grænsen for 
vækststop. Når næringsstofindholdet ligger mellem Qmin og QC, kan algen vokse med 
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reduceret vækstrate (Pedersen, 1993; Pedersen & Borum, 1996). Næringsstofbehovet er 
den mængde næringsstof, der kræves per dag for at opretholde maksimal vækst. Det 
bestemmes ved at gange den maksimale vækstrate (max) med det kritiske 
næringsstofindhold (QC).  
 
Sammenhængen mellem vækstrater og næringsstofindhold kan beskrives ved Droop-
ligningen: 

  max  (1
Qmin
Q
)  (1) 
hvor  er vækstraten, max er den maksimale vækstrate ved ubegrænset tilgængelighed af 
næringsstof i vævet, Q er den aktuelle vævskoncentration af næringsstof (nitrogen eller 
fosfor), og Qmin er det minimale næringsstofindhold i vævet, som understøtter vækst (Dr oop, 
1983; Pedersen & Borum, 1997). Figur 2 illustrerer sammenhængen.  
 
Figur 2: Sammenhængen mellem vækstraten () og næringsstofindhold i vævet (Q). Tilpasset efter 
Pedersen (1993).  
 
Det kritiske næringsstofindhold, QC, som er nødvendigt for at opretholde maksimal vækst, 
kan ikke bestemmes som en endelig værdi, fordi vækstraten nærmer sig max asymptotisk 
med stigende næringsstofindhold (Pedersen & Borum, 1997). QC kan estimeres som 
næringsstofindholdet i skæringspunktet mellem de to linier, som udgøres af den første, 
næsten lineære del af kurven, og den vandrette linie, som går gennem max (se Figur 3) 
(Pedersen & Borum, 1996; Pedersen & Borum, 1997; Pedersen et al., 2010).  
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Figur 3: Estimering af QC. Tilpasset efter Pedersen (1993). 
 
QC kan også estimeres som næringsstofindholdet ved en given procentdel af den maksimale 
vækstrate. Pedersen & Borum (1996) bestemmer QC som næringsstofindholdet i det punkt, 
hvor vækstraten er 67% af max.  
2.2.2 Michaelis Menten-kinetik og næringsstofoptagelse 
Næringsstoffer skal transporteres hen over cellemembranen for at kunne blive optaget i en 
celle. Dette kan ske gennem tre forskellige overordnede mekanismer: Passiv diffusion, 
faciliteret diffusion og aktiv transport. Kinetikken for næringsstofoptagelse afhænger af, 
hvilken optagelsesmekanisme, der bliver brugt (Lobban & Harrison, 1994).  
 
Passiv diffusion kræver ingen energi, da bevægelsen sker som følge af en forskel i elektrisk 
og/eller kemisk potentiale inden for og uden for cellen. En kemisk gradient opstår, når der 
er forskel på koncentrationen uden for og inde i cellen, mens en elektrisk gradient skyldes 
en forskel i elektrisk ladning. Uladede molekyler følger altid en kemisk gradient og 
diffunderer således kun ind i cellen, hvis koncentrationen i det eksterne miljø er højere end 
inde i cellen. Ioner kan derimod krydse cellemembranen som følge af enten en kemisk eller 
en elektrisk gradient, eller begge dele. Koncentrationsgradienten og den elektriske gradient 
kan uafhængigt af hinanden have indflydelse på transporten af ioner. Typisk er ladningen 
inde i en celle negativ, og derfor favoriserer den elektriske gradient diffusion af kationer ind 
i cellen. Men hvis koncentrationen af ioner inde i cellen er højere end udenfor, vil den 
kemiske gradient modarbejde diffusionen. Den kombinerede effekt af de to gradienter 
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kaldes den elektrokemiske gradient, og det er den, der er bestemmende for, om en ion kan 
diffundere passivt ind i cellen (Lobban & Harrison, 1994). 
 
Når transporten af ioner eller molekyler hen over cellemembranen foregår imod en 
elektrokemisk gradient, er der tale om aktiv transport. Således kan anioner kun krydse 
cellemembranen imod en kemisk gradient ved hjælp af aktiv transport, fordi den elektriske 
gradient altid vil modarbejde absorption af anioner. Aktiv transport foregår ved hjælp af 
membrantransportproteiner i cellemembranen, som er specifikke for nogle bestemte ioner 
eller molekyler, og som bruger energi til at transportere dem imod den elektrokemiske 
gradient. Derfor er det ikke kun den eksterne koncentration, men også kapaciteten af de 
specifikke transportproteiner, der er afgørende for, hvor hurtigt cellen kan optage et givet 
næringsstof ved aktiv transport (Lobban & Harrison, 1994; Berg et al., 2002).  
 
Faciliteret diffusion foregår ligesom passiv diffusion langs en elektrokemisk gradient og er 
derfor ikke energikrævende, men transporten faciliteres af specifikke 
membrantransportmolekyler, som øger optagelseshastigheden. Passiv diffusion involverer 
ingen transportproteiner, og optagelseshastigheden er derfor direkte proportional med den 
elektrokemiske gradient, hvilket i praksis vil sige den eksterne stofkoncentration. Se Figur 
4. 
 
Figur 4: Optagelseshastighed som funktion af substratkoncentration ved passiv diffusion. Tilpasset 
efter Lobban & Harrison (1996). 
Ved aktiv transport og faciliteret diffusion sker der en mætning af transportproteinerne 
efterhånden som den eksterne koncentration stiger, således at optagelseshastigheden ikke 
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øges yderligere, selvom den eksterne koncentration bliver ved med at stige. Fo rholdet 
mellem optagelseshastighed og ekstern koncentration kan beskrives ved Michaelis-Menten-
ligningen for enzymkinetik: 

V Vmax
S
Km  S
 (2) 
V er optagelseshastighed, Vmax er den maksimale optagelseshastighed, S er 
substratkoncentrationen og Km er halvmætningskonstanten, dvs. den 
substratkoncentration, hvor optagelseshastigheden er halvdelen af V max. Figur 5 viser 
optagelseshastigheden som funktion af substratkoncentrationen ved aktiv transport og 
faciliteret diffusion (Lobban & Harrison, 1994; Berg et al., 2002). 
 
 
Figur 5: Optagelseshastighed som funktion af substratkoncentrationen ved aktiv transport og 
faciliteret diffusion. Tilpasset efter Lobban & Harrison (1994). 
 
En lav Km-værdi angiver, at membrantransportproteinet har en høj affinitet for det 
pågældende næringsstof. Det vil sige, at der selv ved lave eksterne 
næringsstofkoncentrationer vil forekomme mange bindinger mellem næringsstofmolekyler 
og transportproteiner. Dette har ført til den fortolkning, at arter med lave Km -værdier har 
en konkurrencemæssig fordel ved lave næringsstofkoncentrationer. Men Healey (1980) 
påpeger, at Vmax/Km-ratioen er et bedre mål for den konkurrencemæssige fordel, fordi en 
større ratio indikerer en højere optagelseshastighed ved de laveste 
næringsstofkoncentrationer. Derfor anvendes Vmax/Km-ratioen som et mål for affiniteten for 
et næringsstof ved lave koncentrationer. Vmax/Km-ratioen svarer til hældningen  på den 
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første, tilnærmelsesvist lineære del af V vs. S-kurven (Pedersen et al., 2010; Pedersen & 
Borum, 1997).   
 
Optagelsesrater for nitrogen og fosfor i makroalger som en funktion af 
substratkoncentrationer udviser generelt mætningskinetik og kan således beskrives ved 
Michaelis-Menten-ligningen (Lobban & Harrison, 1994; Pedersen, 1994; Pedersen & Borum, 
1997; Pedersen et al. 2010), men der er også eksempler på, at optagelsesraten stiger 
lineært med stigende substratkoncentrationer (Lobban & Harrison, 1994; Harrison et. al, 
1986; Thomas et al., 1987; Abreu et al., 2011). Endvidere kan aktiv transport og passiv 
diffusion foregå samtidig. Diffusion spiller sandsynligvis ikke nogen væsentlig rolle ved lave 
substratkoncentrationer, men ved meget høje koncentrationer kan det have en betydning. I 
det tilfælde består den samlede optagelsesrate af to komponenter, som illustreret i Figur 6. 
 
 
Figur 6: Samtidig passiv diffusion og aktiv transport (fuldt optrukken linie), og aktiv transport 
(stiplet linie) med passiv diffusion-komponenten (streg/prik-stiplet linie) fratrukket. Tilpasset fra 
Lobban & Harrison (1994). 
 
Denne blandede optagelsesmekanisme er bl.a. observeret i rødalgerne Gracilaria tikvahiae 
og Agardhiella subulata og i brunalgen Macrocystis pyrifera (kæmpekelp) ved 
ammoniumkoncentrationer over 25 M (Lobban & Harrison, 1994).  
2.2.3 Optag af nitrat, ammonium og fosfat 
I virkeligheden varierer optagelseshastigheden ofte også med tiden, fordi 
optagelseshastigheder afhænger af næringsstofkoncentrationerne internt i cellerne. En 
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næringsstofbegrænset alge kan have lave interne nitrogenlagre og som resultat optage 
ammonium med forøget hastighed i begyndelsen af en inkubation (Lobban & Harrison, 
1994, s. 174; Harrison et al., 1989). Denne forhøjede optagelseshastighed, som kaldes surge-
optag, er forbigående og varer fra et par minutter i fytoplankton til timer i makroalger 
(Harrison et al., 1989; Pedersen, 1994; Pedersen & Borum, 1997). Efterhånden som de 
interne nitrogenlagre fyldes, antages en feedbackmekanisme at sætte ind, hvorved 
optagelseshastigheden reduceres til et niveau, som kaldes internt kontrolleret 
optagelseshastighed, fordi det kan opfattes som den hastighed, hvormed intracellulært 
nitrat eller ammonium assimileres til aminosyrer og inkorporeres i proteiner. Mere 
specifikt menes det, at aminosyreassimilation repræsenterer den første fase af internt 
kontrolleret optagelse, som efterfølges af en anden fase med endnu lavere 
optagelseshastighed, der repræsenterer proteinsyntese eller vækst (se Figur 7) (Fujita et al., 
1988; Harrison et al., 1989; Lobban & Harrison, 1994; McGlathery et al., 1996; Pedersen, 
1994). Således er det kun den forhøjede optagelseshastighed i begyndelsen, der 
repræsenterer membrantransportproteinernes kapacitet.  
 
 
Figur 7: Optagelse og assimilation af NH4+ og NO3- i en celle. A) NH4+ og NO3 optages gennem 
cellevæggen og opbevares som uorganisk nitrogen i intracellulære lagre. B) NO3- reduceres til NH4+. 
C) NH4+ assimileres til aminosyrer. D) Aminosyrer inkorporeres i proteiner. Hvert trin i den 
skitserede proces kan som følge af feedback-inhibering være bestemmende for optagelsesraten. 
Tilpasset efter McGlathery et al. (1996). 
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Optagelse af fosfat i makroalger er ikke så velundersøgt, men Hurd & Dring (1990) 
observerede en lignende dynamik med indledningsvist forhøjede optagelsesrater i fire 
forskellige brunalger (Fucus spiralis, F. vesiculosus, F. serratus og Pelvetia canaliculata), og 
den samme tendens er fundet i ålegræs (Zostera noltii) (Pérez-Lloréns & Niell, 1995). 
Derimod fandt Pedersen et al. (2010) ikke tegn på surge-optag i seks forskellige algearter 
(Ceramium virgatum, Ulva lactuca, Fucus vesiculosus, Fucus serratus, Ascophyllum nodosum 
og Laminaria digitata) i Oslofjord, Norge. 
 
Nitratoptagelsen er derimod ofte hæmmet i næringsstofbegrænsede alger i begyndelsen af 
en inkubation (Dortch et al., 1982; Harrison et al., 1989; Pedersen & Borum, 1997). En 
forklaring på denne forskel kan være, at nitrat sjældent er tilgængeligt i naturen i pludseligt 
forhøjede koncentrationer, og derfor er der ikke samme behov for hurtigt at kunne optage 
store mængder (Dortch et al., 1982). Derimod kan ekskrementer fra epifauna og andet 
dyreliv medføre  kortvarigt forhøjede ammoniumkoncentrationer, som er en vigtig kilde til 
nitrogen i den fotiske zone, specielt i områder med lav næringsstoftilgængelighed (Dortch 
et al., 1982; Probyn & Chapman, 1982). Desuden er der forskel på, hvordan nitrat og 
ammonium optages og anvendes i cellen. Som det fremgår af Figur 7, skal nitrat først 
reduceres til ammonium, før det kan anvendes til aminosyresyntese. Men fordi ammon ium 
er giftigt for cellen i større mængder, er de intracellulære nitratlagre større end 
ammoniumlagrene, selvom cellen skal bruge ekstra energi på at assimilere nitrat 
(McGlathery et al., 1996). Dette forhold kan være endnu en forklaring på, at cellen har 
større nytte af at kunne optage ammonium med forhøjet hastighed, når det er tilgængeligt.  
2.2.4 Effekt af næringsstoftilgængelighed på langsomt- og hurtigtvoksende alger 
Næringsstofbegrænsning forventes at påvirke hurtigtvoksende arter (r-strateger) mere end 
langsomtvoksende arter (K-strateger) på grund af forskelle i næringsstofoptagelse og –
behov (Sand-Jensen & Borum, 1991; Pedersen & Borum, 1996).  
 
Den maksimale optagelseshastighed er positivt relateret til forholdet mellem overfladeareal 
og volumen (OA:V), hvilket skyldes, at næringsstoffer skal transporteres ind over algens 
overflade. Dermed har fytoplankton og små, tyndløvede makroalger (r-strateger) højere 
optagelseshastigheder per biomasseenhed end store, tykløvede arter (K-strateger) (Hein, 
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Pedersen & Sand-Jensen, 1995). Konkurrenceevnen ved forskellige 
næringsstofkoncentrationer er imidlertid en funktion af både optagelsesrater og 
vækstbetingede næringsstofbehov (se Tabel 1). Høje optagelsesrater er ikke i sig selv en 
fordel. Det afgørende er, om algen er i stand til at få opfyldt sine næringsstofbehov. 
Langsomtvoksende arter har typisk lave næringsstofbehov per biomasse og tid i forhold til 
hurtigtvoksende arter, fordi de har lave vækstrater og lave koncentrationer af 
næringsstoffer i vævet (Pedersen & Borum, 1996). Vækstraten har således betydning for 
næringsstofbehovet, mens OA:V-ratioen har betydning for optagelseshastigheden. 
Sammenhængen mellem vækstbetingede næringsstofbehov og optagelsesrater giver 
langsomtvoksende alger en fordel i områder med lav koncentration af næringsstoffer, idet 
de er i stand til at opretholde vækst, mens de hurtigtvoksende alger bliver 
næringsstofbegrænsede. Derfor forventes hurtigtvoksende arter at være 
næringsstofbegrænsede over et bredere spektrum af eksterne koncentrationer af 
næringsstoffer end langsomtvoksende arter. Til gengæld har hurtigtvoksende alger, som 
følge af deres høje vækstrater, en konkurrencemæssig fordel, når koncentrationen af 
næringsstoffer er høj, idet deres næringsbehov kan dækkes gennem høje optagelsesrater 
(Pedersen, 1993; Pedersen & Borum, 1997).  
 
Figur 8 viser væksthastigheden hos seks forskellige makroalger som funktion af den 
eksterne ammoniumkoncentration. Forholdet mellem vækstrater og eksterne 
næringsstofkoncentrationer er et udtryk for algens evne til at få opfyldt sine 
næringsstofbehov, dvs. ved hvor lave koncentrationer den kan opretholde maksimal vækst. 
Ved at sammenligne forskellige algers vækstrater ved forskellige 
næringsstofkoncentrationer fås derfor et billede af den interspecifikke konkurrence ved en 
given næringsstofkoncentration. Som det fremgår af figuren, kræver en typisk r -strateg som 
Ulva lactuca væsentligt højere ammoniumkoncentrationer for at opnå maksimal vækst end 
en typisk K-strateg som Fucus vesiculosus. 
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Når der er tale om surge-optag, hvor algen optager næringsstof hurtigere end den kan 
assimilere det, er der ingen direkte relation mellem optagelses- og vækstrater. Derfor er der 
heller ingen direkte, forudsigelig sammenhæng mellem vækstrater og 
næringsstofkoncentrationer i det eksterne miljø i det tilfælde. Derimod er der en relation 
mellem vækstrater og intracellulære næringsstofkoncentrationer som beskrevet ved 
ligning (1) (afsnit 2.2.1). De intracellulære næringsstoflagre bruges under vækst, men de 
efterfyldes konstant gennem optagelse af ekstracellulært næringsstof, som afhænger af 
koncentrationen i det eksterne miljø (Droop, 1983; Lobban & Harrison, 1994). Hvis 
systemet er i steady state, hvilket vil sige, at næringsstof tilføres med samme hastighed, som 
det optages af algerne, eksisterer der derfor en sammenhæng mellem vækstrater og 
eksterne næringsstofkoncentrationer, som kan beskrives ved en ligning af Monod-typen:  

 
*maxS*
K  S*
 (3) 
hvor *max er den maksimale vækstrate ved steady state, K er halvmætningskonstanten for 
vækst og S* er substratkoncentrationen ved steady state (Droop, 1983; Pedersen & Borum, 
1997).  
 
Figur 8: Væksthastigheden hos seks makroalger som funktion af den eksterne 
ammoniumkoncentration. Fra Pedersen (1993). 
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3 Hypotese 
3.1 Baggrund for hypotesen 
Nejrup & Pedersen (2010) undersøgte, om næringsstofbegrænsning kunne være én af 
årsagerne til, at G. vermiculophylla er langt mindre udbredt i det næringsfattige område ud 
for Fyns Hoved end i den stærkt eutrofierede Holckenhavn Fjord. Ved Fyns Hoved er 
næringsstoftilgængeligheden permanent lav, mens der i Holckenhavn Fjord kun er 
næringsstofbegrænsning i en periode hen over sommeren. Studiet viste overraskende, at G. 
vermiculophylla ikke var næringsstofbegrænset på nogen af stederne, hvilket tyder på, at 
den er i stand til at optage tilstrækkeligt med næringsstoffer selv ved lave koncentrationer. 
Nejrup & Pedersen (2010) rejste derfor den hypotese, at G. vermiculophylla 1) har en høj 
affinitet for uorganiske næringsstoffer, 2) som supplement anvender organiske kilder 
(såsom aminosyrer og urea) til næringsstof og/eller 3) er i stand til at oplagre store 
mængder af næringsstoffer. Sidstnævnte lader ikke til at være tilfældet, idet Nejrup & 
Pedersen fandt en lagerkapacitet på 7.5 dage for både fosfor og nitrogen, hvilket er relativt 
kort sammenlignet med andre alger (Pedersen & Borum, 1996; Pedersen et al. 2010). G. 
vermiculophyllas lagerkapacitet kan altså ikke forklare dens tolerance over for lav 
næringsstoftilgængelighed. Det efterlader mulighed 1) og 2) åbne for nærmere 
undersøgelse. 
3.2 Hypotese 
På baggrund af ovenstående undersøges det i dette projekt, om Gracilaria vermiculophyllas 
tolerance over for lave næringsstofkoncentrationer kan skyldes, at algen har høje 
optagelsesrater i forhold til sine næringsstofbehov. G. vermiculophylla er relativt 
hurtigtvoksende (Raikar et al., 2001; Thomsen & McGlathery, 2007), så hvis den tillige er i 
stand til at opretholde optimal vækst selv ved lave næringsstofkoncentrationer , har algen 
fordel af at være konkurrencedygtig ved både høj og lav næringsstoftilgængelighed.  
 
Tolerance over for lav næringsstoftilgængelighed er et typisk karaktertræk for K-strateger, 
mens høje vækstrater er karakteristisk for r-strateger. G. vermiculophylla er desuden robust 
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over for varierende temperatur og lys (Nejrup et al., 2013), hvilket også er typiske K-
strategiske egenskaber. Projektets overordnede formål er således at undersøge den 
hypotese, at G. vermiculophyllas succes som invasiv art i tempererede områder kan 
tilskrives en kombination af r- og K-strategiske egenskaber. 
 
Vi undersøger derfor, hvordan G. vermiculophyllas vækstrate afhænger af 
næringsstofkoncentrationen i det eksterne miljø og sammenligner resultaterne med en 
række hjemmehørende algearter. Få studier har beskæftiget sig med effekten af 
næringsstoffer på G. vermiculophylla (Tyler & McGlathery, 2006; Thomsen & McGlathery, 
2007; Nejrup & Pedersen, 2010; Abreu et al., 2011), men ingen af disse har undersøgt 
vækstrater som funktion af tilgængeligt næringsstof i substratet. 
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4 Metode 
For at undersøge, hvordan G. vermiculophyllas vækstrate afhænger af 
næringsstofkoncentrationen i det eksterne miljø, kombineres data fra to forskellige typer af 
eksperimenter. I et tidligere udført eksperiment blev vækstrater bestemt som funktion af 
næringsstofindhold i vævet med henblik på at fastlægge G. vermiculophyllas 
næringsstofbehov (M. F. Pedersen, upublicerede data). I vores egne eksperimenter 
undersøges optagelsesrater som funktion af næringsstofkoncentration i substratet.  
4.1 Næringsstofoptag 
4.1.1 Klargøring af alger til forsøg 
Individer af forsøgsorganismen, Gracilaria vermiculophylla, blev indsamlet ved Fyns Hoved, 
i en lavvandet bugt (<1 m dybde) på mudret sandbund i midten af oktober 2013. Efter 
indsamling blev algerne transporteret til et klimarum på ENSPAC, RUC, hvor de blev 
akklimatiseret til havvand blandet med ferskvand til en salinitet på ca. 25‰. Algerne blev 
opbevaret ved konstant belysning (ca. 90 mol m-2 s-1 PAR i en 16:8 timer lys:mørke-
cyklus) og temperatur (ca. 15°C). Vandet blev udskiftet ugentligt, og algerne blev renset for 
epifytter og epifauna inden forsøgenes start. Endvidere blev algerne til 
fosfatoptagelsesforsøget lagt i et separat kar, hvor de fik tilsat nitrat fra en stamopløsning 
dagligt i en uge op til forsøget, med det formål at få dem til at vokse under lav 
tilgængelighed af fosfat relativt til nitrat og dermed nedbringe de intracellulære fosfatlagre. 
For at kunne karakterisere algernes næringsstoftilstand blev indholdet af nitrogen ved 
forsøgenes start bestemt ved CHN-analyse (Carlo-Erbo NA-1500 CHN elemental analyzer) 
og fosfatindholdet målt efter glødning og kogning med HCl, efterfulgt af spektrofotometrisk 
analyse (Shimadzu UV 1601).  
4.1.2 Opbygning af forsøg 
Fordi optagelseshastigheden varierer med tiden (se afsnit 2.2.3) er det nødvendigt at 
bestemme Vmax-værdier for forskellige tidsintervaller under et optagelseseksperiment 
(Harrison, 1989; Pedersen, 1994). I et standard-perturbationseksperiment inkuberes algen 
i substrat med en passende startkoncentration af næringsstof, og optagelsesraten måles ved 
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at udtage substratprøver med korte tidsintervaller fra begyndelsen af inkubationen og 
indtil alt næringsstof er forsvundet. Dermed kan optagelsesrater bestemmes ved forskellige 
substratkoncentrationer, men da algens næringstilstand ændrer sig i løbet af forsøget, er 
det ikke muligt at adskille surge-optag fra internt kontrolleret optag. Multiple flask-
teknikken er en anden standardmetode, hvor adskillige algeeksemplarer inkuberes separat 
i en serie beholdere med forskellige startkoncentrationer. Efter en inkubationstid, som er 
den samme for alle beholdere, måles slutkoncentrationen, og optagelsen af næringsstof 
bestemmes således ud fra en række forskellige start- og slutkoncentrationer. Ved denne 
metode er algernes næringstilstand den samme ved forskellige koncentrationer, men heller 
ikke her kan der skelnes mellem et eventuelt surge-optag i begyndelsen af inkubationen og 
det efterfølgende internt kontrollerede optag.  
 
For at opnå en mere præcis beskrivelse af optagelsesdynamikken anbefales det derfor at 
kombinere de to metoder og lave en serie af perturbationseksperimenter til bestemmelse af 
de kinetiske parametre i ligning (1) for både surge-optaget og de efterfølgende faser 
(Pedersen, 1994). Det gøres ved at inkubere algerne i en serie beholdere med forskellige 
indledende substratkoncentrationer og måle næringsstofkoncentrationen i hver beholder 
med faste, korte tidsintervaller. 
 
Der blev udført tre selvstændige eksperimenter med optagelse af nitrat, ammonium og 
fosfat. Inden eksperimenternes opstart blev der fremstillet spektrofotometriske 
standardrækker med kendte koncentrationer for alle tre næringsstoffer, så 
koncentrationerne af hhv. nitrat, ammonium og fosfat i substratprøverne kunne estimeres 
ud fra absorbansen. 
 
Otte beholdere fyldtes med 1 L (til nitrat- og fosfatforsøg) eller 1,4 L (til ammoniumforsøg) 
havvand blandet med ferskvand til en salinitet på 25‰ med forskellige koncentrationer af 
enten nitrat (15-76 M), ammonium (1-76 M) eller fosfat (1-14 M). Beholderne blev 
gennemboblet med luft for at skabe omrøring og holdt under konstant belysning (ca. 90 
mol m-2 s-1) og temperatur (ca. 15°C). 5-10 g alge (friskvægt) blev tilsat hver beholder og 
fikseret under vandoverfladen med net. 
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I nitratforsøget blev duplikate vandprøver udtaget (3,5 mL) hvert 15. minut fra t = 0 til t = 
30 min., derefter hver halve time indtil t = 120 min. og til sidst hver time indtil t = 300 min. .  
I ammoniumforsøget blev duplikate vandprøver udtaget (2,5 mL) hvert 15. minut fra t = 0 
til t = 60 min. og derefter hver halve time indtil t = 240 min. I fosfatforsøget blev duplikate 
vandprøver udtaget (5 mL) hver halve time fra t = 0 til t = 60 min. og derefter hver time 
indtil t = 360 min. Nitratprøverne blev analyseret på en autoanalyser (Lachat, QuikChem 
FIA+, 8000 Series). Prøverne fra ammonium- og fosfatforsøgene blev tilsat reagens og 
inkuberet i mørke indtil en farvereaktion med enten ammonium eller fosfat udvikledes. 
Dernæst blev prøvernes absorbans målt på spektrofotometer (Shimadzu UV 1601), og 
ammonium- eller fosfatkoncentrationerne blev estimeret ud fra standardrækken.  
Efter forsøgene blev algerne tørret til konstant vægt ved 90°C og tørvægten bestemt. 
Optagelseshastighederne blev beregnet ud fra ændringerne i substratkoncentrationerne 
hen over prøveudtagningsintervallerne: 

V 
[(S0  vol0)  (St  volt )]
t B
 
(4) 
 
hvor V er optagelseshastigheden, S0 er substratkoncentrationen og vol0 vandmængden i 
starten af et prøveudtagelsesinterval, St er substratkoncentrationen og volt vandmængden i 
slutningen af et prøveudtagelsesinterval, t er tiden mellem prøveudtagninger og B er algens 
biomasse i tørvægt (TV). Optagelseshastigheder bestemt på baggrund af prøver udtaget fra 
forskellige beholdere, men i de samme tidsintervaller, blev derefter plottet mod 
substratkoncentrationerne. Ligning (2) (se afsnit 2.2.2) blev fittet til data ved brug af ikke-
lineær regressionsanalyse med mindste kvadraters metode (SYSTAT v. 13). 
4.2 Næringsstofbehov 
G. vermiculophyllas næringsstofbehov er bestemt ud fra data for vækstrater som funktion af 
vævets næringsstofindhold, stillet til rådighed for dette projektarbejde af M. F. Pedersen. 
4.2.1 Klargøring af alger til forsøg 
Alger til vækstrate som funktion af indre næringstofkoncentrationer-forsøg blev 
prækonditioneret i forskellige beholdere i laboratoriekulturer med en salinitet på ca. 25‰ 
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ved konstant belysning (ca. 90 mol m-2 s-1 PAR i en 16:8 timer lys:mørke-cyklus) og 
temperatur (ca. 15°C). Kulturerne blev tilsat forskellige koncentrationer af henholdsvis 
fosfor og nitrogen i fire til seks uger op til forsøgene for at opnå forskellige 
vævskoncentrationer af de respektive næringsstoffer. Ved forsøgenes start strakte 
vævskoncentrationerne sig fra 1-3,7 % af tørvægt for nitrogen og fra 0,04-0,27 % af tørvægt 
for fosfor.  
4.2.2 Opbygning af forsøg 
Vækstforsøgene blev udført i 0,5 L glasbeholdere med frisk indsamlet, filtreret havvand, 
hvorfra uorganisk næringsstof var blevet fjernet af Ulva lactuca. Forsøgene foregik ved 
konstant belysning (ca. 90 mol m-2 s-1 PAR i en 16:8 timer lys:mørke-cyklus) og 
temperatur (ca. 15°C). Beholderne blev endvidere gennemboblet med luft for at skabe 
omrøring og ligevægt af O2 og CO2 og holdt under konstant belysning (ca. 90 mol m-2 s-1 
PAR i en 16:8 timer lys:mørke-cyklus) og temperatur (ca. 15°C). Vådvægt af algerne blev 
bestemt før opstart af forsøgene, og tørvægt:vådvægt-ratioen blev bestemt ud fra 
tilsvarende algeeksemplarer. Algerne blev inkuberet i 14 dage og derefter tørret til 
konstant vægt ved 90°C. Vækstrater blev bestemt som tilvæksten i biomasse hen over 
forsøgsperioden under antagelse af eksponentiel vækst: 

 
lnBt  lnB0
Tt T0
 (5) 
 
hvor B0 og Bt er biomassen i tørvægt målt ved henholdsvis starten (T0) og slutningen (Tt) af 
forsøgsperioden. Algernes vævsindhold af nitrogen og fosfor blev bestemt ud fra 
tilsvarende algeeksemplarer før opstart af forsøgene og efter forsøgene målt direkte i de 
inkuberede alger. De fundne vækstrater blev plottet mod det gennemsnitlige 
næringsstofindhold hen over tidsintervallet. Ligning (1) (se afsnit 2.2.1) blev fittet til data 
ved brug af ikke-lineær regressionsanalyse med mindste kvadraters metode (SYSTAT v. 13).  
4.2.3 Lagerkapacitet 
For at kunne vurdere G. vermiculophyllas evne til at oplagre næringsstof blev 
lagerkapaciteten beregnet. Algernes lager af nitrogen og fosfor ud over det nødvendige for 
at opretholde maksimal vækst, blev estimeret som differencen mellem det maksimale 
(Qmax) og det kritiske (QC) næringsstofindhold. Lagerkapaciteten (Tmax), defineret som det 
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antal dage, dette lager kan understøtte maksimal vækst uden tilførsel af næringsstof fra det 
eksterne miljø, blev beregnet som: 
 
(6) 
hvor max og QC er defineret som beskrevet for ligning (1), mens Qmax er det højeste 
næringsstofindhold, der blev målt i forsøget. Som nævnt i afsnit 2.2.1 vil væksten kunne 
fortsætte med faldende hastighed, når næringsstofindholdet i vævet kommer under det 
kritiske niveau (QC), indtil minimumskravet (Qmin) nås. Antal dage, hvor algen kan fortsætte 
med reduceret vækst: 
 
(7) 
4.3 Substratafhængig vækst 
Forholdet mellem vækstrate og koncentration af næringsstoffer i substratet blev bestemt 
ved at kombinere vores egne data for internt kontrollerede optagelseshastigheder som 
funktion af substratkoncentrationer med data for vækstrater som funktion af 
næringsstofindhold i vævet. Antages systemet at være i steady state, kan forholdet mellem 
vækstrate og substratkoncentration beskrives ved ligning (3) (se afsnit 2.2.4). 
 (3) 
*max og K findes ved hjælp af ligningerne: 
 
(8) 
og 
 
(9) 
 
hvor max og Qmin er defineret som beskrevet for ligning (1), mens Vmax og Km er defineret 
som beskrevet for ligning (2) (se afsnit 2.2.1 og 2.2.2) (Pedersen & Borum, 1997; Pedersen 
et al., 2010; Turpin, 1988).  

Tmax  ln(
Qmax
QC
) max
1

Tred  ln(
QC
Qmin
) 0,5 max
1

 
*max S *
K  S *

*max 
(max  Vmax )
[(max  Qmin )Vmax ]

K 
(Km  max  Qmin )
[(max  Qmin )Vmax ]
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5 Resultater 
I dette afsnit præsenteres egne resultater for næringsstofoptagelse i G. vermiculophylla, de 
upublicerede data for vækstrater fra M. F. Pedersen, samt resultater af beregninger baseret 
på de to datasæt i kombination. Resultaterne indebærer udtryk for optagelse som funktion 
af substratkoncentration, vækstrate som funktion af næringsstofkoncentration i vævet og 
slutteligt vækstrate som funktion af substratkoncentration af nitrat, ammonium og fosf at. 
Derudover beregnes lagerkapacitet, næringsstofbehov og V max/Km-værdi til brug for 
sammenligning i diskussionsafsnittet.  
5.1.1 Optag som funktion af næringsstofkoncentration i substratet 
Indholdet af nitrogen og fosfat i Gracilaria vermiculophylla ved forsøgenes start var hhv. 
1,9% og 0,15% af tørvægt. 
 
Tabel 2 opsummerer de kinetiske parametre for assimilationsoptag af nitrat, ammonium og 
fosfat, fremkommet ved at fitte ligning (2) (Michaelis-Menten-ligningen) til datapunkterne i 
SYSTAT (v.13). Figur 9 viser datapunkter og fittede kurver.  
 
Tabel 2: Kinetiske parametre for assimilationsoptag af nitrat, ammonium og fosfat i G. 
vermiculophylla. Parametrene er angivet som middelværdier   95% konfidensintervaller. 
Kvadrerede korrelationskoefficienter (R2) er også angivet. Alle regressioner var stærkt signifikante 
(p > 0,0001). TV: Tørvægt. 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 Nitrat Ammonium Fosfat 
Vmax (mol g-1 TV t-1) 14,2 ± 1,5 28,3 ± 4,6 1,0 ± 0,2 
Km (M) 7,6 ± 2,8 6,6 ± 2,8 2,6 ± 1,0 
Vmax/Km 1,9 4,3 0,4 
R2 0,862 0,845 0,863 
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5.1.2 Vækstrate som funktion af næringsstofkoncentration i vævet 
Tabel 3 viser maksimale vækstrater, kritisk og minimalt næringsstofindhold af nitrogen og 
fosfor, lagerkapacitet ved maksimal og reduceret vækst samt næringsstofbehov pr. dag for 
de to grundstoffer. De maksimale vækstrater, kritisk og minimalt næringsstofindhold er 
fremkommet ved at fitte ligning (1) (Droop-ligningen) til datapunkterne i SYSTAT. De 
øvrige værdier er beregnet. Figur 10 viser datapunkter og fittede kurver for vækstrate som 
funktion af næringsstofkoncentrationen i vævet.  
a                                                                       b  
 
c 
 
 
 
Figur 9: Optagelsesrater for assimilationsoptag i Gracilaria vermiculophylla af (a) nitrat, (b) 
ammonium og (c) fosfat som funktion af substratkoncentrationerne. 
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Tabel 3: Maksimale vækstrater (max) samt kritisk (QC) og minimalt (Qmin) næringsstofindhold af 
nitrogen og fosfor for G. vermiculophylla. QC er beregnet som næringsstofkoncentrationen i det 
punkt, hvor vækstraten er 67% af max. Parametrene max og Qmin er angivet som middelværdier   
95% konfidensintervaller. Kvadrerede korrelationskoefficienter (R2) er også angivet. Begge 
regressioner var stærkt signifikante (p > 0,0001). Lagerkapaciteten vises i antal dage (Tmax) ved 
maksimal og (Tred) reduceret vækstrate for nitrogen og fosfor. 
 N P 
max (d-1) 0,11 ± 0,02  0,09 ± 0,01 
QC (% af tørvægt) 2,14  0,14  
Qmin (% af tørvægt) 0,71 ± 0,10  0,05 ± 0,01 
R2 0,879 0,801 
Tmax (d-1) 5,3 21,1 
Tred (d-1) 7,8 25,2 
Næringsstofbehov (mg g TV-1 d-1) 2,35  0,13  
 
Figur 10: Vækstrater for G. vermiculophylla som funktion af (a) nitrogen- og (b) fosfor-indhold i 
vævet. 
 
5.1.3 Vækstrate som funktion af næringsstofkoncentration i substratet 
Tabel 4 opsummerer maksimale vækstrater og halvmætningskonstanter for vækst ved 
steady state, samt S*sat, som er den koncentration af næringsstof i substratet, der er 
nødvendig for at understøtte maksimal vækst, for nitrat, ammonium og fosfat. Alle 
værdierne er beregnet på baggrund af data fra optagelses- og vækstrateforsøgene. I Figur 
11 er kurverne plottet for at illustrere sammenhængen mellem vækstrater og 
koncentrationer af de tre forskellige næringsstoffer i substratet. 
a                                                                          b 
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Tabel 4: Maksimal vækstrate (*max) og halvmætningskonstant (K) for vækst ved steady state, samt 
nødvendig substratkoncentration til understøttelse af maksimal vækst (S*sat).  
 NO3- NH4+ PO43- 
*max (d-1) 0,091 0,097 0,084 
K (% af tørvægt) 1,02 0,48 0,13 
S*sat (M) 9,2 4,3 1,2 
I praksis er S*sat beregnet som den substratkoncentration, hvor vækstraten er 90% af *max 
(Pedersen & Borum, 1997).  Det fremgår af kurverne i figur 11 (a), (b) og (c) at G. 
vermiculophylla er i stand til at opnå maksimal vækst ved nitrat-, ammonium- og 
fosfatkoncentrationer på henholdsvis ca. 9 M, 4 M og 1 M.  
a                                                                           b 
 
  
 
c 
 
Figur 11: Vækstrater for Gracilaria vermiculophylla som funktion af substratkoncentrationer af (a) 
nitrat, (b) ammonium og (c) fosfat. 
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6 Diskussion 
Nejrup & Pedersen (2010) fandt at G. vermiculophylla ikke var næringsstofbegrænset selv i 
et oligotroft område, og hypotetiserede at det blandt andet kunne skyldes en høj affinitet 
for næringsstoffer ved lave næringsstofkoncentrationer.  
 
I dette afsnit vil det blive diskuteret hvorvidt resultaterne støtter eller afviser hypotesen om 
at Gracilaria vermiculophylla har høj affinitet for næringsstoffer ved lave 
næringsstofkoncentrationer, samt en høj vækstrate og derved besidder både r- og K-
strategiske træk. Disse træk vil give den en konkurrencemæssig fordel sammenlignet med 
de hjemmehørende arter. De hjemmehørende algearter repræsenterer både typiske r-
strateger, som grønalgen Ulva lactuca, og K-strateger som brunalgerne Fucus vesiculosus 
eller Laminaria digitata. Rødalger befinder sig oftest mellem disse to livsstrategiske 
yderpunkter, hvoraf træk fra både r og K kan finde sted, hvilket kan være gældende for G. 
vermiculophylla og derved grunden til dens invasivitet. 
6.1 Optag 
I Tabel 5 vises Vmax/Km-værdien for Gracilaria vermiculophylla samt for en række 
hjemmehørende algearter. Vmax/Km-værdien er et udtryk for algens affinitet for 
næringsstoffer ved lave næringsstofkoncentrationer, hvoraf en høj Vmax/Km-værdi indikerer 
en høj optagelsesrate ved lave næringsstofkoncentrationer. G. vermiculophyllas Vmax/Km-
værdi ligger på 1,9, 4,3 og 0,4 for henholdsvis nitrat, ammonium og fosfat, hvilket er i den 
lave ende i forhold til de resterende hjemmehørende arter. Det betyder at G. 
vermiculophyllas optagelsesrate ved lave næringsstofkoncentrationer ikke kan måle sig med 
de fleste hjemmehørende algearters, og dens konkurrencemæssige fordel kan derfor ikke 
findes i optagelsesraten. 
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Tabel 5: Sammenligning af affiniteten for nitrat, ammonium og fosfat hos otte hjemmehørende 
makroalger samt G. vermiculophylla, udtrykt som Vmax/Km-ratioen. Data for nitrat og ammonium fra 
Pedersen & Borum (1997), data for fosfat fra Pedersen et al. (2010). Egne data er markeret med *.  
 
Art 
 
NO3- 
Vmax/Km  
 NH4+ 
 
 PO43- 
Gracilaria vermiculophylla  1,9* 4,3* 0,4* 
Chaetomorpha linum 9,9 13,6 - 
Cladophora serica 3,5 9,4 - 
Ulva lactuca 4,5 12,4 0,7 
Ceramium virgatum - 12,3 2,1 
Codium fragile 2,0 3,8 - 
Fucus serratus - - 0,4 
Fucus vesiculosus 0,7 1,6 0,3 
Ascophyllum nodosum - - 0,12 
Laminaria digitata - - 0,19 
 
6.2 Behov 
Behovet for et næringsstof beskrives ved algens vækstrate ganget med algens kritiske 
indhold af næringsstoffet (QC). Et lavt næringsstofbehov betyder derfor at algen kun har 
brug for en lille mængde næringsstof før den kan opretholde maksimal vækst. I Tabel 6 ses 
blandt andet næringsstofbehovet for nitrogen og fosfor for G. vermiculophylla samt seks 
hjemmehørende alger. Gracilarias behov for nitrogen er tredje lavest ud af de syv, mens det 
er anden højest for fosfor. Dette tyder på at Gracilaria vermiculophylla har et relativt lavt 
behov for nitrogen, men noget højere behov for fosfor, for at kunne opretholde maksimal 
vækst.  
 
I Tabel 6 ses også en sammenligning af de maksimale vækstrater max, hvoraf det ses at G. 
vermiculophylla igen ikke udmærker sig som specielt hurtigtvoksende i forhold til de 
hjemmehørende arter, med en femtedel af den r-strategiske Ulva lactucas vækstrate. Den er 
dog på trods næsten tre gange så hurtig som den K-strategiske Fucus vesiculosus. Disse data 
er fundet som funktion af indre næringsstofkoncentrationer og ikke som primære 
vækstrater under optimale forhold. Andre studier har derimod fundet en relativ høj 
vækstrate for G. vermiculophylla (Raikar et al., 2001; Thomsen & McGlathery, 2007). 
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Tabel 6: Sammenligning af vækstrater, kritisk og minimalt næringsstofbehov samt 
næringsstofbehov per dag ved maksimal vækst i ni hjemmehørende makroalger samt G. 
vermiculophylla. Data for nitrogen fra Pedersen & Borum (1997). Data for fosfor fra Pedersen et al. 
(2010). Egne data er markeret med *. 
 
 
Art 
N 
 
max 
(d-1) 
 
QC 
(% af TV) 
Behov 
max*QC 
(mg N g TV-1 d-1) 
Gracilaria vermiculophylla 0,110* 2,14* 2,35* 
Chaetomorpha linum 0,218 1,15 2,51 
Cladophora serica 0,251 2,05 5,15 
Ulva lactuca 0,513 2,17 6,91 
Ceramium virgatum 0,223 3,10 11,13 
Codium fragile 0,083 1,58 1,31 
Fucus vesiculosus 0,039 1,71 0,67 
 
 
Art 
P 
 
max 
(d-1) 
 
QC 
(% af TV) 
Behov 
max*QC 
(mg P g TV-1 d-1) 
Gracilaria vermiculophylla 0,088* 0,14* 0,13* 
Ulva lactuca 0,196 0,20 0,40 
Ceramium virgatum 0,136 0,44 0,60 
Fucus serratus 0,040 0,22 0,09 
Fucus vesiculosus 0,040 0,11 0,05 
Ascophyllum nodosum 0,014 0,15 0,02 
Laminaria digitata 0,006 0,21 0,01 
 
6.3  Lagerkapacitet 
I Tabel 7 ses en sammenligning af algernes lagerkapacitet for både nitrogen og fosfor, 
hvoraf Tmax angiver det antal dage algens næringsstoflagre vil kunne understøtte maksimal 
vækst. Lagerkapaciteten for G. vermiculophylla sammenlignet med de hjemmehørende alger 
er middelmådig for nitrogen og lav for fosfor. Ser man til gengæld på Tred, dvs. antal dage 
hvor algen kan opretholde reduceret vækst, er den høj for nitrogen (ingen sammenlignelige 
data for fosfor), hvilket kan tyde på at algen kan overleve i længere perioder uden at få 
tilført næringsstof, dog med reduceret vækst. 
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Tabel 7: Lagerkapacitet for nitrogen og fosfor i otte forskellige makroalger samt G. vermiculophylla. 
Tmax er antal dage algen kan vokse med maksimal vækstrate uden tilførsel af næringsstof. Tred er 
antal dage algen kan vokse med reduceret vækstrate, indtil vækststop. Data for nitrogen fra 
Pedersen & Borum (1996), data for fosfor fra Pedersen et al. (2010). Egne data er markeret med *. 
     N P 
Art Tmax (dage) Tred (dage) Tmax (dage) 
Gracilaria vermiculophylla 5,3* 21,1* 7,8* 
Chaetomorpha linum 7,2 10,1  
Cladophora serica 3,4 8,9  
Ulva lactuca 3,1 6,5 14 
Ceramium virgatum 2,3 9,8 7 
Fucus serratus   56 
Fucus vesiculosus 12,3 33,6 >70 
Ascophyllum nodosum   84 
Laminaria digitata   133 
 
Den fundne lagerkapacitet for nitrogen på 5,3 dage, er noget lavere end den Nejrup & 
Pedersen (2010) fandt på 7,5 dage, som var for både nitrogen og fosfor. Dette kan skyldes at 
de alger vi målte næringsstofprocent på ikke var næringsstofmættede og derfor i realiteten 
kunne indeholde en højere procentdel af N og P, og derved have et større startslager. 
6.4 Substratafhængig vækst 
I Figur 12 ses en sammenligning af vækstrater som funktion af substratkoncentration for 
nitrat og ammonium. Ingen sammenlignelige data for fosfat. Det ses at Gracilaria 
vermiculophylla kun opnår anden eller tredje højest vækstrate, og kræver høje 
koncentrationer af både nitrat og ammonium for at opnå disse. 
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I Figur 13 ses ligeledes S*sat-værdier for (a) nitrat og (b) ammonium for G. vermiculophylla 
samt en række hjemmehørende arter. Data for S*sat for fosfat ikke tilgængelige. S*sat er den 
substratkoncentration der kan understøtte maksimal vækst, og derfor også et slags mål for 
behov, men i form af ydre substratkoncentration og ikke indre næringsstofprocent. Dette 
studie fandt at Gracilaria vermiculophyllas S*sat-værdier for nitrat og ammonium lå 
henholdsvis anden og tredje højest ud af de sammenlignede alger, på henholdsvis 9,2, 4,3 og 
1,2 M for nitrat, ammonium og fosfat. Dette betyder at Gracilaria kræver en relativ høj 
koncentration af både nitrat og ammonium for at kunne at dække sine behov. Gracilaria vil 
derfor være næringsstofbegrænset over en længere periode end størstedelen af de 
sammenlignede alger. 
a 
 
b 
 
Figur 12: Sammenligning af vækstrater som funktion af substratkoncentrationer af nitrat (a) og 
ammonium (b) for forskellige makroalger samt G. vermiculophylla. Ingen data til sammenligning for 
fosfat. G. vermiculophylla: Egne data. Øvrige: Data fra Pedersen & Borum (1997). 
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a                                   
 
b                            
 
Figur 13: Koncentrationer af (a) nitrat og (b) ammonium i substratet, som er nødvendigt for at 
understøtte maksimal vækst (S*sat). S*sat er beregnet som den substratkoncentration, hvor vækstraten 
er 90% af *max (Pedersen & Borum, 1997). Gv: Gracilaria vermiculophylla, Cl: Chaetomorpha linum, 
Cs: Cladophora serica, Ul: Ulva lactuca, Cv: Ceramium virgatum, Cf: Codium fragile og Fv: Fucus 
vesiculosus. G. vermiculophylla: egne data. Øvrige alger: data fra Pedersen & Borum (1997). Ingen data 
for fosfat.  
Næringsstofkoncentrationen i kystområderne omkring Danmark varierer meget, både 
rumligt og sæsonmæssigt (Krause-Jensen et al., 2002). Nejrup & Pedersen (2010) fandt, fra 
marts til oktober, at den gennemsnitlige koncentration af uorganisk nitrogen lå på 2,3 ± 2,2 
M ved Fyns Hoved og 31.0 ± 42.8 M ved Holckenhavn Fjord, og at koncentrationen af 
uorganisk fosfor ved Fyns Hoved lå på 0.6 ± 0.5 μM, og 1.1 ± 0.6 μM ved Holckenhavn Fjord.  
Dette studie fandt at Gracilaria vermiculophylla kræver 9,2, 4,3 og 1,2 M af henholdsvis 
nitrat, ammonium og fosfat for at kunne opretholde maksimal vækst. Dette tyder på at 
Gracilaria størstedelen af tiden vil være ammonium, fosfat- og især nitratbegrænset ved 
Fyns hoved. I marts og april ved Holckenhavn Fjord er koncentrationen af uorganisk 
nitrogen langt højere end resten af sæsonen, hvoraf Gracilaria ikke vil være nitrat- og 
ammoniumbegrænset. I sommerperioden falder den uorganiske nitrogenkoncentrationen 
dog drastisk og algen kan blive begrænset, samtidig sker der en stigning i koncentrationen 
af uorganisk fosfor, hvilket gør at algen ikke burde være fosfatbegrænset resten af sæsonen. 
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7 Konklusion  
Gracilaria vermiculophylla besidder flere karakteristika fra både r- og K strategierne. Algen 
vokser relativt hurtigt, kan rekruttere fra sporer og vokse fra fragmenter (Rueness, 2005; 
Nyberg et al., 2009; Thomsen et al., 2007), hvilket er typiske r-strategiske træk. Den 
besidder samtidig K-strategiske træk i form af tolerance over for miljømæssige 
stressfaktorer såsom udtørring, græsning og varierende næringsstofkoncentra tioner, 
lysforhold, temperatur og salinitet (Yokoya et al., 1999; Rueness, 2005; Nyberg et al., 2009; 
Thomsen & McGlathery, 2007; Nejrup & Pedersen, 2010; Raikar et al., 2001; Thomsen et al., 
2007; Nejrup & Pedersen, 2012).  
 
Udover disse egenskaber, viser dette studie at Gracilaria vermiculophylla ikke besidder høj 
affinitet for uorganiske næringsstoffer (nitrat, ammonium og fosfat) ved lave 
næringsstofkoncentrationer. Dette studie viser ydermere at G. vermiculophylla vokser med 
middelmådig vækst, men kan overleve længe med reduceret vækst uden tilgængeligt 
næringsstof, samt har et middelt til lavt næringsstofbehov.  
 
Gracilaria vermiculophylla besidder derfor stadig en række r- og K-strategiske træk, der i 
kombination muligvis kan medføre en konkurrencemæssig fordel, men den besidder ikke 
affinitet for næringsstoffer ved lave næringsstofkoncentrationer, hvilket afkræfter 
hypotesen. 
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8 Perspektivering 
Nejrup & Pedersen (2010) fandt at G. vermiculophylla ikke var næringstofbegrænset 
hverken i et eutrofieret eller oligotroft område. De hypotetiserede at det kunne skyldes at 
algen: 1) har en høj affinitet for uorganiske næringsstoffer ved lave koncentrationer, 2) er 
overlegen til at optage organiske næringsstoffer, såsom urea og aminosyrer og/eller 3) er i 
stand til at oplagre store mængder af næringsstoffer. Nejrup & Pedersen (2010) fandt en lav 
lagerkapacitet, hvilket resultaterne fra dette studie understøtter, og derved kan mulighed 
3) udelukkes. Dette studie fandt ydermere en lav affinitet for uorganiske næringsstoffer 
(nitrat, ammonium og fosfat), hvilket derfor ligeledes kan udelukke mulighed 1). Det blev i 
dette studie ikke undersøgt, hvorvidt algen har høj affinitet for organiske næringsstoffer, 
men eftersom de to resterende muligheder er udelukket, kunne det være en plausibel 
mulighed.  
 
Store dele af den samlede mængde opløst nitrogen i flere kystområder består af organisk 
nitrogen i form af urea og aminosyrer (Tyler et al. 2005). Det er dog kun lidet undersøgt i 
hvilken grad makroalger er i stand til at optage urea, og det vides ikke, om alle makroalger 
er i stand til at udnytte urea som nitrogenkilde (Phillips & Hurd, 2004; Tyler et al., 2005). I 
områder med lave koncentrationer af uorganisk nitrogen, kan urea udgøre størstedelen af 
det nitrogen makroalgerne optager (Tyler et al., 2003). Helt op til 90 % af nogle 
makroalgers samlede årlige nitrogenoptagelse består af aminosyrer og urea (Tyler et al., 
2003). 
 
Tyler et al. (2005) undersøgte G. vermiculophyllas og Ulva lactucas optagelse af seks 
forskellige aminosyrer, samt urea, og fandt at begge arter er i stand til at udnytte kortvarige 
høje koncentrationer af organisk nitrogen ved surge-optag. Undersøgelsen viste endvidere, 
at U. lactuca har højere optagelsesrater end G. vermiculophylla for både urea og aminosyrer. 
U. lactucas optagelsesrate for urea under surge-optag var mere end fire gange så høj som G. 
vermiculophyllas, på henholdsvis >100 og ca. 25 mol (g TV)-1 t-1. Optagelsesraterne ved 
assimilation blev målt til 8 og 4 mol (g TV)-1 t-1 i henholdsvis U. lactuca og G. 
vermiculophylla. Undersøgelsen viste også at begge arter havde lavere optagelsesrater for 
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aminosyrer. Det tyder derfor på at den r-strategiske Ulva lactuca har en fordel fremfor 
Gracilaria vermiculophylla når det kommer til optagelse af organisk nitrogen. Det kunne 
være interessant at se en sammenligning af K-strategiske alger, hvilke G. vermiculophylla 
har flere træk til fælles med. 
 
Evnen til at optage organiske næringsstoffer vil dog kun være konkurrencemæssigt 
favorabelt i koncentrationer, der kan dække algens behov. I danske kystområder er 
ureakoncentrationerne typisk relativt lave. Krause-Jensen et al. (2002) fandt 
koncentrationer varierende fra 0 til ca. 2,8 M i sommermånederne ved ti forskellige 
lokaliteter fordelt over hele Danmark. Det vil derfor være nødvendigt at undersøge, hvilke 
koncentrationer af urea og aminosyrer der skal til for, at algen kan opnå maksimal vækst. 
Det ville derfor være interessant at undersøge hvorvidt  urea og aminosyrer er 
tilstrækkelige næringsstofkilder til at dække algens behov,  som næste led i beskrivelsen af 
Gracilaria vermiculophyllas invasivitet. 
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10 Appendix 
10.1 Output fra SYSTAT 
F-værdier er beregnet som F = MSreg/MSres, hvor MS = SS/df. De tilsvarende p-værdier er 
slået op i tabel. Alle andre data er output fra SYSTAT (v.13). 
 
10.1.1 Vækstrate som funktion af N-indhold (%) i væv 
 
Source SS df Mean Squares F p R2 
Regression 0,037 2 0,0190 190 < 0,0001 0,879 
Residual 0,001 10 0,0001    
Total 0,038 12     
Mean corrected 0,009 11     
 
Parameter Estimate ASE Parameter/ASE Wald 95% Confidence Interval 
    Lower Upper 
Gmax 0,105 0,007 14,519 0,089 0,121 
Qmin 0,706 0,044 16,086 0,608 0,804 
 
 
10.1.2 Vækstrate som funktion af P-indhold (%) i væv 
 
Source SS df Mean Squares F P R
2
 
Regression 0,046 2 0,023 191 <0,0001 0,801 
Residual 0,002 17 0,00012    
Total 0,049 19     
Mean corrected 0,012 18     
 
Parameter Estimate ASE Parameter/ASE Wald 95% Confidence Interval 
    Lower Upper 
Gmax 0,088 0,006 14,601 0,075 0,101 
Qmin 0,045 0,003 14,785 0,038 0,051 
 
 
10.1.3 NO3--optag som funktion af substratkoncentration 
Assimilationsoptag af nitrat er beregnet på baggrund af samtlige datapunkter fra t = 0 og 
fremefter. 
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Source SS df Mean Squares F P R2 
Regression 4949,6 2 2474,8 718,4 < 0,0001 0,862 
Residual 237,7 69 3,4    
Total 5187,4 71     
Mean corrected 1723,7 70     
 
Parameter Estimate ASE Parameter/ASE Wald 95% Confidence Interval 
    Lower Upper 
Vmax 14,211 0,759 18,713 12,696 15,726 
 Km 7,568 1,403 5,394 4,769 10,367 
 
 
10.1.4 NH4+-optag som funktion af substratkoncentration 
Ammonium-optag fra t = 0 til t = 15 repræsenterer surge-optag. 
 
NH4
+-optag t = 0-15: 
 
Source SS df Mean Squares F P R
2
 
Regression 19.614,481 2 9.807,240 345,84 < 0,0001 0,942 
Residual 340,296 12 28,358    
Total 19.954,777 14     
Mean corrected 5.908,334 13     
 
Parameter Estimate ASE Parameter/ASE Wald 95% Confidence Interval 
    Lower Upper 
Vmax 96,241 13,827 6,960 66,114 126,367 
 Km 35,466 10,409 3,407 12,786 58,146 
 
 
Optagelsesrater målt fra t = 15 til t = 90 er ikke taget med i beregningen af 
assimilationsoptag. 
 
NH4
+-optag t = 15-30: 
 
Source SS df Mean Squares F P R2 
Regression 9.649,794 2 4.824,897 150,51 < 0,0001 0,863 
Residual 384,684 12 32,057    
Total 10.034,478 14     
Mean corrected 2.801,022 13     
  
Parameter Estimate ASE Parameter/ASE Wald 95% Confidence Interval 
    Lower Upper 
Vmax 55,146 9,096 6,063 35,327 74,964 
 Km 18,073 7,408 2,440 1,931 34,214 
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NH4
+-optag t = 30-90: 
 
Source SS df Mean Squares F P R2 
Regression 7.536,365 2 3.768,182 247,69 < 0,0001 0,845 
Residual 349,890 23 15,213    
Total 7.886,254 25     
Mean corrected 2.256,156 24     
 
Parameter Estimate ASE Parameter/ASE Wald 95% Confidence Interval 
    Lower Upper 
Vmax 35,723 3,911 9,133 27,632 43,814 
 Km 11,447 3,179 3,601 4,870 18,023 
 
 
Assimilationsoptag af ammonium er beregnet på baggrund af datapunkter fra t = 90 og 
fremefter. 
 
NH4
+-optag t = >90: 
 
Source SS df Mean Squares F P R2 
Regression 3.920,270 2 1.960,135 283,17 < 0,0001 0,894 
Residual 166,128 24 6,922    
Total 4.086,399 26     
Mean corrected 1.560,344 25     
 
Parameter Estimate ASE Parameter/ASE Wald 95% Confidence Interval 
    Lower Upper 
Vmax 28,314 2,243 12,623 23,685 32,944 
 Km 6,599 1,356 4,865 3,799 9,398 
 
 
10.1.5 PO43--optag som funktion af substratkoncentration 
Fosfat-optag fra t = 0 til t = 30 repræsenterer surge-optag. 
 
PO4
3--optag t = 0-30:  
 
Source SS df Mean Squares F P R2 
Regression 11,571 2 5,786 199,52 < 0,0001 0,914
 
Residual 0,176 6 0,029    
Total 11,747 8     
Mean corrected 2,043 7     
 
Parameter Estimate ASE Parameter/ASE Wald 95% Confidence Interval 
    Lower Upper 
Vmax 2,474 0,416 5,946 1,456 3,493 
 Km 5,460 2,075 2,631 0,382 10,537 
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Assimilationsoptag af fosfat er beregnet på baggrund af datapunkter fra t = 30 og fremefter.  
 
PO4
3--optag t = 30-:  
 
Source SS df Mean Squares F P R2 
Regression 12,168 2 6,084 553,09 < 0,0001 0,863 
Residual 0,511 45 0,011    
Total 12,679 47     
Mean corrected 3,738 46     
 
Parameter Estimate ASE Parameter/ASE Wald 95% Confidence Interval 
    Lower Upper 
Vmax 1,020 0,077 13,225 0,865 1,176 
 Km 2,587 0,519 4,985 1,541 3,632 
 
 
